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Tseetseevliegen (G/ossina spp ) komen voor in grote delen van Afrika ten zuiden van
de Sahara. Ze voeden zich met bloed van gewervelde dieren en moeten daarvoor
regelmatig -  eens in de 2 à 3 dagen - een gastheer vinden om een bloedmaalt i jd te
bemacht igen. Ti jdens het voeden kunnen de insekten ééncel l ige organismen van het
geslacht Trypanosoma op de gastheer overdragen. Hierdoor bezorgen ze jaarlijks
enkele t ienduizenden mensen de gevreesde slaapziekte n mi l joenen stuks vee de
veevariant hiervan, nagana. Naast het vele leed, veroorzaken de ziekten jaar l i jks
enorme f inanciële schade die de economische ontwikkel ing van Afr ika vertraagt.  Een
vaccin tegen deze aandoeningen is (nog) niet voorhanden en de huidige
behandel ingsmethode oor middel van chemotherapie is moei l i jk en kostbaar.
Vooralsnog r icht de bestr i jd ing van de ziekten zich daarom op de bestr i jd ing van de
overdrager, de tseetseevlieg.
In het begin van de twint igste eeuw lag de nadruk bi j  de bestr i jd ing van
tseetseevl iegen voornameli jk op het weghakken of verbranden van de vegetat ie
waarin de vl iegen zich verschui len. Toen dat niet  ef f ic iënt genoeg bleek, r ichtte men
zich op het afschieten van het wild omdat het bloed van deze dieren een groot
reservoir van trypanosomen is. Sinds de tweede wereld oorlog worden op grote
schaal insekt ic iden toegepast waardoor ernst ige schade aan het mi l ieu wordt
toegebracht.  Naast tseetseevl iegen doden de insekt ic iden ook veel andere
organismen. Bovendien hopen grote hoeveelheden van deze stoffen zich op in
voedselketens waardoor ze toekomstige generat ies in gevaar brengen.
In de laatste dr ie decennia worden er in toenemende mate pogingen gedaan om
select ievere en mil ieuvr iendel i jkere b str i jd ingsmethoden voor de vl iegen te vinden.
Vandaag de dag kunnen de tseetseevl iegen i  sommige delen van Afr ika redel i jk
onder controle worden gehouden door ze te lokken naar val len of schermen
('tai'gets') die zijn geïmpregneerd met insekticiden . Deze targets belasten het milieu
nauwel i jks en zi jn relat ief  goedkoop. Een bi jkomend voordeel is dat ze kunnen
worden ui tgezet en onderhouden door de lokale bevolking.
Een grote stap voorwaarts in de speurtocht naar effectieve en betaalbare targets
was de ontdekking dat tseetseevl iegen geuren van hun gastheren gebruiken om
deze vanaf grote afstand te lokal iseren. Gedurende de laatste 10 tot  15 jaar zi jn er
meerdere geuren geïdent i f iceerd ie tseetseevl iegen gebruiken. Hiermee is het
mogel i jk het gedrag van de vl iegen te manipuleren; de aantrekkel i jke geuren kunnen
bij een target worden geplaatst waardoor ze exlra aantrekkelijk worden voor de
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vl iegen. Toch zi jn deze mil ieuvr iendel i jkere bestr i jd ingsmethoden niet ef f ic iënt
genoeg om de tseetseevl iegen overal  tot  acceptabele aantal len te reduceren Eén
van de problemen is dat niet  al le st imul i  bekend zi jn die de tseetseevl iegen
gebruiken om hun gastheren te vinden Zo bl i jken vl iegen de geur van een levende
os nog steeds twee keer zo aantrekkel i jk te vinden dan de best mogel i jke
synthet ische imitat ie van ossegeur.
Het in di t  proefschri f t  beschreven onderzoek is onderdeel van een internat ionaal
project dat is ger icht op het vergroten van de aantrekkel i jkheid van de huidige targets
voor tseetseevliegen. Het proefschrift beschrijft elektrofysiologisch onderzoek aan
het reukzintuigsysteem van deze vl iegen. Enerzi jds wordt een overzicht gegeven van
laborator iumonderzoek waarin getracht is inzicht te kr i jgen in de manier waarop
peri fere reukcel len informatie over de intensitei t  en specif ic i tei t  van geurst imul i
doorsturen (coderen) naar hoger gelegen hersengebieden. Anderzi jds worden de
resultaten van veldonderzoek besproken waarin is onderzocht hoe vl iegen in hun
natuurl i jke omgeving (Zambesi val ley, Zimbabwe) geuren waarnemen.
De reukcel len van tseetseevl iegen zi jn gelokal iseerd in de twee antennes Met
behulp van elektrofysiologrsche technieken is het mogel i jk de elektr ische act iv i tei t
van deze cel len te bestuderen. Er zi jn twee typen elektrofysiologische onderzoeken
mogel i jk:  er kunnen zogenaamde electroantennogrammen (EAGs) of 's ingle-cel l ' -
af leidingen worden gemaakt.  Een EAG meet de gesommeerde lektr ische act iv i tei t
van meerdere reukcel len tegel i jkert i jd terwi j l  met single-cel l -af leidingen
act iepotent ialen (spikes) van individuele reukcel len worden geregistreerd.
Over het algemeen wordt aangenomen dat zintuigcel len informatie coderen door
de vuurfrequent ie van de act iepotent ialen te variëren (frequent ie code):  een hogere
frequent ie betekent doorgaans st imulat ie met een hogere intensitei t .  Andere
manieren van codering zouden echter ook een rol  kunnen spelen. lmmers, hoewel in
verschi l lende react ies een zelfde aantal  spikes kan worden gegenereerd, kan de
lengte van de opeenvolgende interspike- interval len var iëren. Een dergel i jke
temporele code kan het centraal zenuwstelsel  aanvul lende informatie over de
st imulus geven. In Hoofdstuk 2 is nader onderzocht hoe de peri fere reukcel len van
tseetseevl iegen geurinformatie coderen. Bestudering van interval treinen t i jdens
cont inue en repeterende geurst imulat ie l idde tot de conclusie dat een geurst imulus
de intensitei t  van de react ie belnvloedt maar de stochast ische structuur van het
spikeproces niet verandert .  Er is geen verband tussen de lengte van de
opeenvolgende interspike interval len wat suggereert  dat de spikes 'at  random'
worden gegenereerd. We noemen di t  een renewal proces. Het is daarom
waarschi jnl i jk dat reukcel len informatie over st imul i  al leen doorqeven in de vorm van







































































lnteressant is dat cel len die geprikkeld worden door een zelfde geur kunnen
verschi l len in de snelheid waarmee ze achtereenvolgende geurpulsen kunnen
volgen. Er zt jn cel len die st imul i  al leen van elkaar kunnen onderscheiden als deze
elkaar niet snel ler dan eens in de vi j f  seconde opvolgen, terwi j l  andere cel len nog
steeds adequaat reageren op 4 st imul i  per seconde. De eerstgenoemde cel len
hebben de neiging gedurende lange t i jd (soms enkele minuten) na een kortstondige
(0.1 s) pr ikkel ing een verhoogde spike-act iv i tei t  te vertonen, terwi j l  de laatste cel len,
b innen ca0.1-1s  na  pr ikke l ing  weer  op  hun oorspronke l i j ke 'spontane 'n iveau vuren .
De langvurende cel len beantwoorden de st imulus met twee duidel i jk van elkaar te
onderscheiden react ie-typen: een fasische, niet-renewal react ie die wordt gevolgd
door een tonische, renewal react ie.
De variatie in activiteit van cellen verschaft de vliegen een grote capaciteit om
informatie over geuren ui t  de omgeving op te nemen. Het is bekend van studies met
geÍoniseerde lucht dat een geurpluim bestaat ui t  een serie van 'pakket jes'  van geur
die sterk var iëren in concentrat ie n lengte. Zo nu en dan komt het voor dat er
gedurende enkele minuten geen enkel geurpakket je aanwezig is,  maar doorgaans
volgen de pakket jes elkaar op met een snelheid van ongeveer 4 per seconde tot één
per 20 seconden. Het is duidel i jk dat de kortvurende cel len goed in staat z i jn de
structuur van een geurpluim waar te nemen; ze kunnen gedetai l leerde informatie
doorgeven over de frequent ie n concentrat ie van de individuele geurpakket jes in de
pluim. De tonische react ie van de langvurende cel len zou als een 'per i feer
geheugen' kunnen funct ioneren; lange t i jd na st imulat ie bl i j f t  deze het centraal
zenuwstelsel  informeren over het fei t  dat er enige t i jd geleden een geur is
waargenomen.
Gedragsstudies hebben aangetoond dat tseetseevl iegen bi j  pr ikkel ing met
verschi l lende geurstoffen, een toenaderings- of een vermijdingsreact ie v rtonen. Dit
suggereert  dat de peri fere reukcel len het centraal zenuwstelsel ,  op één of andere
manier,  over de specif ic i tei t  van een st imulus informeren en de vl iegen dus
verschi l lende geuren van elkaar kunnen onderscherden. Om te onderzoeken hoe de
cel len onderscheid maken tussen verschi l lende stoffen, z i jn reukcel len geprikkeld
met verschi l lende aantrekkel i jke n afstotende geurstoffen (Hoofdstuk 3).  Er bl i jkt
een grote verscheidenheid aan typen reukcel len in de antennes aanwezig te zi jn.
Een kleine groep hiervan kan worden bet i teld als 'special isten' .  Deze groep van
cel len reageert  s lechts op één van de aangeboden geurstoffen. De meerderheid van
de reukcel len wordt echter geêxciteerd door grote en overlappende groep
geurstoffen. Deze 'general isten'  worden vaak door zowel aantrekkel i jke als
afstotende geurstoffen geprikkeld. Dit  moet betekenen dat pr ikkel ing met een
adequate geurstof resulteert  in een toeneming van act iepotent ialen i  een grote
verscheidenheid aan reukceltypen. Prikkel ing met een andere stof zal  een deel van
dezelfde cel len, eventueel in verschi l lende mate, en een groep andere cel len
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exciteren. Dit  betekent dat de oeri fere cel len informatie over de soecif ic i tei t  van
st imul i  doorgeven aan het centraal zenuwstelsel  in de vorm van een 'across-f ibre
pattern' ;  de specif ic i tei t  van een st imulus kan worden herkend aan het unieke
patroon van spike-act iv i tei t  dat ontstaat in een populat ie van special ist ische n
general ist ische r ukcel len.
Niet al le soorten tseetseevl iegen reageren gel i jk op dezelfde geuren. Voor
soorten van de zogenaamde morsiÍans-groep, waartoe bijvoorbeeld G. pallidipes en
G. m. morsitans behoren, zijn aantrekkelijk stoffen geïsoleerd uit het complexe
geurmengsel dat door vee wordt afgegeven. Dergel i jke stoffen zi jn aceton, 1-octen-
3-ol ,  kooldioxyde n een groep van fenolen Het is mogel i jk om met behulp van
targets voorzien van een combinat ie van deze geuren grote aantal len G. pal l id ipes te
vangen. G. m. morsl Íans wordt ook door deze geuren aangetrokken maar in veel
mindere mate. Tseetseesoorten die behoren tot de palpalis-groep, zoals bijvoorbeeld
de soort G. fuscipes fuscrpes, worden echter nauwelijks door deze geuren
aangetrokken. Deze verschi l len in gedrag zouden verklaard kunnen worden doordat
de reukcel len van de genoemde soorten verschi l lend reageren op de genoemde
geuren. Een vergel i jkend onderzoek dat beschreven is in Hoofdstuk 4 toont aan dat
in al le dr ie genoemde tseetseesoorten dezelfde cel typen gevonden worden maar dat
de aantal len per type verschi l len per soort .  De meerderheid van de reukcel len in de
antennes van G. m. morsi tans en G. f .  fuscipes bl i jkt  special ist  voor hetzi j  1-octen-3-
ol ,  aceton, kooldioxyde of 3-methylphenol (respect ievel i jk 84o/o en B0%). De overige
cellen (16% en 20%) reageren op twee of drie van deze geurstoffen. Van de
reukcellerr van G. pallidipes daarentegen, reageert de meerderheid (53%) op
meerdere aa ntrekkelijke geu rstoffen.
Studies aan reukcel len van verschi l lende andere insekten hebben aangetoond
dat insekten met een opportunist ische gastheerkeuze voornameli jk general ist ische
reukcel len bezit ten. Aangezien tseetseevl iegen ook redel i jk opportunist ische
insekten zi jn,  verwachtten we in al le dr ie de onderzochte soorten grote aantal len
general isten. Dit  bl i jkt  echter al leen voor G. pal l idípes het geval te zi jn.  Dit  maakt
begrijpelijk dat G. pallidipes door de door vee afgegeven geurstoffen sterk wordt
aangetrokken, tenruijl deze stoffen voor de andere twee soorten veel minder
aantrekkel i jk z i jn.  Bl i jkbaar ontbreken er nog stoffen in di t  geurmengsel om het
optimaal aantrekkelijk te maken voor G. m. morsitans en G. f. fuscipes. Verwacht
wordt dat de nu geclassi f iceerde special isten ook general isten bl i jken te zi jn als de
experimenten worden ui tgebreid met geurstoffen die het toenaderingsgedrag van G.
m. morsitans en G. f. fuscipes positief bernvloeden.
Een beter begrip van de methoden die tseetseevl iegen gebruiken om in hun
omgeving een gastheer te lokal iseren zou tot verbeter ingen i  het ontwerp van val len
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ook geprobeerd e vraag te beantwoorden hoe tseetseevl iegen i het veld geuren in
een geurp lu im waarnemen.  lmmers ,  door  de  e igenschappen van ind iv idue le
reukcel len zou de manier waarop de reukcel len een geurpluim registreren kunnen
verschi l len van de fysische structuur van de pluim. De reukcel len van
tseetseevl iegen zelf  worden daarom gebruikt  als biologische geurdetectors.
Hoofdstuk 5 beschri j f t  experimenten waarin,  met behulp van een draagbaar
elektrofysiologisch apparaat, EAGs van de antennes van G. pallidipes zijn
geregistreerd in het veld op verschi l lende afstanden van een synthet ische geurbron.
ln grote l i jnen bl i jkt  de geurpluim, zoals hi j  wordt waargenomen door de reukcel len,
vergel i jkbaar met de fysische structuur van de pluim: een vl ieg ruikt  de pluim als
afzonderl i jke pakket jes geur die, gemiddeld genomen, op grotere afstand
benedenwinds van de bron een lagere concentrat ie bezit ten en minder frequent
passeren. In een open veld, in di t  geval een landingsstrook van gravel,  ruikt  een
tseetseevl ieg tot  zo'n 10 à 20 m benedenwinds van de geurbron méer dan
bovenwinds Dit  weerspiegelt  z ich vooral  in de frequent ie en de ampl i tude van de
EAGs, maten voor,  respect ievel i jk,  de snelheid waarmee de pakket jes geur passeren
en de concentrat ie van geur in de pakket jes. Interessant is dat de geurinformatie die
de vl ieg ui t  de geurpluim ontvangt vr i jwel ineair  toeneemt wanneer hi j  de bron vanaf
20 m benedenwinds nadert .  Verder dan 20 m benedenwinds van de bron neemt de
vl ieg gemiddeld evenveel geur waar als bovenwinds van de bron. In tegenstel l ing
hiermee wordt in een meer natuurl i jke habitat  van G. pal l id ipes, struikgewas langs de
riv ier,  de geurpluim tot tenminste 60 m benedenwinds van de bron door de vl iegen
waargenomen. De geurinformatie bl i j f t ,  anders dan in het open veld, van 60 tot 5 m
benedenwinds vr i jwel gel i jk maar signi f icant hoger dan bovenwinds van de geurbron;
vanaf 5 m neemt de geurinformatie snel toe. Op langere afstand van de geurbron
bl i jkt  de kans dat een vl ieg geurpakket jes waarneemt dus groter in struikgewas dan
in een open veld. Dit  suggereert  dat het aantal  v l iegen dat reageert  op en gevangen
wordt door targets voorzien van een geur groter is in struikgewas dan in een open
landschao.
De verschi l len in de manier waarop reukcel len in het open veld en in struikgewas
een geurpluim waarnemen, worden waarschi jnl i jk voornameli jk veroorzaakt door het
fei t  dat tn de laatste omgeving gemiddeld lagere windsnelheden voorkomen dan in
het open veld. Hierdoor bl i j f t  de geur in struikgewas over langere afstand
geconcentreerder aanwezig dan in een open veld. Daarnaast is de luchtturbulent ie
bi j  lagere windsnelheden kleiner waardoor de geurpakket jes in de geurpluim minder
snel met relat ief  schone lucht worden gemengd; de concentrat ie van geur in de
pakket jes neemt dan dus minder snel af .
De vraag bl i j f t  echter hoe tseetseevl iegen een geurbron weten te lokal iseren
Alhoewel de beschreven experimenten zi jn ui tgevoerd met stat ionaire
tseetseevl iegen, waardoor het moei l i jk is de resultaten te extrapoleren naar een
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si tuat ie waarin de vl iegen vr i j  rondvl iegen, kunnen we hierover toch enkele
suggest ies doen. Aangezien ook op grotere afstand benedenwinds van de geurbron
hoog geconcentreerde geurpakket jes kunnen passeren (hoewel minder vaak dan
dichter bi j  de bron) bl i jkt  de concentrat ie van individuele geurpakket jes op
verschi l lende afstanden sterk te var iëren. Een tseetseevl ieg kan daarom onmogel i jk
aan de hand van één geurpakket je informatie kr i jgen over zi jn posi t ie ten opzichte
van de bron. Als de vlieg in staat zou ztjn informatie van voorgaande pakketles te
onthouden en te middelen zou hi j  in een open veld vanaf ongeveer 20 m en in
struikgewas lechts vanaf zo'n 5 m informatie over zi jn afstand tot de bron ui t  de
geurpluim kunnen af leiden. Verder van de bron bl i j f t  de geurinformatie in een
omgeving met struik jes gemiddeld genomen gel i jk waardoor het middelen van
geurinformatie daar dus geen zin heeft .  Het is waarschi jnl i jk dat tseetseevl iegen, el
als veel andere insekten, hun gastheren vinden door tegen de wind in te gaan
vl iegen nadat een geur is waargenomen. De detect ie van één klein pakket je geur
kan een tseetseevlieg wellicht al activeren en aanzetten tot zoekgedrag. Er ztjn
aanwijz ingen dat een tseetseevl ieg de windricht ing bepaalt  bi j  z i jn vertrek en deze
richt ing gedurende enige t i jd volgt.  Langvurende reukcel len kunnen de vl ieg in di t
stadium 'her inneren'  aan het fei t  dat er enige t i jd geleden een pakket je geur
aanwezig was. Als de vl ieg geluk heeft  kan deze 'aim{hen-shoot ' -strategie hem in
korte t i jd naar de gastheer leiden. Yaak zal de vl ieg echter terecht komen in een door
de windricht ing gestuurde zoektocht waarbi j  het contact met de geurpluim
herhaaldel i jk kan worden verloren. De vl ieg kan de pluim weer terug vinden doordat
hi j  een grote U-bocht naar l inks of rechts maakt.  Lukt hem dit  niet  dan zal hi j  moeten
landen om zich op de r icht ing van de geurbron te heror iënteren. Gebruik makend
van deze strategie kan het geruime t i jd duren voordat de vl ieg de bron heeft
gevonden.
Zoals al eerder is gezegd, zljn EAGs opgetelde reacties van meerdere
reukcel len. Het is daarom onmogel i jk om, gebruik makend van EAGs, inzicht te
kr i jgen in de manier waarop verschi l lende geuren worden waargenomen. Hoofdstuk
6 beschrijft single-cell studies die in het veld zijn uitgevoerd met G. pallidipes op
verschi l lende afstanden van twee verschi l lende synthet ische geurbronnen. Het
aantal  beschreven experimenten is klein waardoor het niet  mogel i jk is de
verschi l lende geuren met elkaar te vergel i jken. Wel toont de studie aan dat het met
single-cel l  af leidingen van special ist isch reukcel len mogel i jk is individuele geuren in
een pluim te volgen. De studie bevest igd dat tseetseevl iegen de individuele geuren
in een pluim waarnemen als een serie van opeenvolgende pakket jes. Deze
pakket jes  veroorzaken kor te 'burs ts 'van  ac t iepoten t ia len  i de  reukce l len .  De
frequent ie en de lengte van de burst,  en het aantal  spikes per burst z i jn hoger
benedenwinds dan bovenwinds van de geurbron. Daarnaast nemen de frequent ie n
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experimenten is gebleken dat met de afstand de lengte van de geurpakket jes
toeneemt, neemt de vlieg dit niet waar: met de afstand verandert de lengte van de
bursts van spikes niet of  nauwel i jks.  De manier waarop een tseetseevl ieg een
geurpluim ruikt  verschi l t  dus enigszins van de fysische structuur van de pluim.
Daarom bl i j f t  e lektrofysiologie aan het reukorgaan van het insekt zel f  vooralsnog de
enige betrouwbare methode om informatie te krijgen over de manier waarop een
vl ieg in zi jn natuurl i jke omgeving geuren waarneemt. Afhankel i jk van de doelstel l ing
van het onderzoek an de EAG- of s ingle-cel l  techniek worden toegepast.
Samenvattend kan worden gezegd dat de huidige studie meer inzicht heeft
opgeleverd over de manier waarop reukcellen van tseetseevliegen informatie over
geuren doorgeven aan het centraal zenuwstelsel .  Er is aangetoond dat deze cel len
hoogstwaarschijnlijk geurinformatie doorgeven via een frequentiecode en dat de
specif ic i tei t  van st imul i  wordt weerspiegeld in een uniek patroon van spike-act iv i tei t  in
een populat ie van reukcel len. De grote diversi tei t  waarmee cel len op verschi l lende
geuren reageren maakt het de vl iegen mogel i jk gedetai l leerde informatie over
geuren ui tde omgeving waarte nemen. De studies geven een eerste aanzet om met
behulp van elektrofysiologische technieken de act iv i tei t  van de reukcel len in de
natuurl i jke omgeving te bestuderen.
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